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花椒抗旱性研究进展

季元祖ꎬ张　 德ꎬ赵军营ꎬ赵　 通ꎬ张广忠ꎬ张露荷
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摘　 要:花椒是我国重要的油料和经济作物ꎬ在干旱半干旱地区分布较广ꎮ 近年来ꎬ随着全球气候变暖的加剧ꎬ
水资源短缺的形势更加严峻ꎬ干旱已成为影响花椒生产的主要环境因子ꎮ 本文从花椒生长形态特征、生理生化变化

和抗旱分子机制 ３ 个方面阐述了花椒抗旱性的国内外研究现状ꎬ并分析了花椒抗旱性评价的方法ꎮ 结果表明:花椒

主要通过根、茎、叶特征的变化实现形态上的抗旱ꎻ通过保持较高的光合色素含量和调整气孔开度维持较高的光合

效率、积累较多的渗透物质以增强叶片保水能力和细胞的渗透调节性能ꎬ保持较高的抗氧化酶活性减轻活性氧对细

胞的伤害来提高其生理上的抗旱性ꎻ长链非编码 ＲＮＡ( Ｉｎｃｒｎａ)和 ＺｂＷＲＫＹ 转录因子在花椒的抗旱过程中发挥了重要

作用ꎬ其通过调控代谢途径、合成代谢物和产生植物激素应对干旱胁迫ꎮ 隶属函数法、主成分分析法、聚类分析法、
灰色关联度分析法可作为花椒抗旱性评价的主要方法ꎮ 今后应继续加强花椒抗旱生理研究ꎬ并建立系统的抗旱性

鉴定评价体系ꎬ以期为花椒抗逆性研究提供参考ꎮ
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　 　 近年来ꎬ由于气候变化导致的全球变暖和水资

源短缺加剧了干旱对农林生产的影响ꎬ成为可持续

农业发展的重大挑战ꎬ引起了研究者的广泛关

注[１]ꎮ 据统计ꎬ全世界 １ / ３ 以上的土地处于干旱和

半干旱地区ꎬ涉及 ２０ 多个国家和地区[２]ꎮ 我国现有

干旱区(包括干旱、半干旱和半湿润易旱区)的总面

积为 ２９７.６ 万 ｋｍ２ꎬ占国土总面积的 ３８.３％[３]ꎮ 据预

测ꎬ到 ２１ 世纪末ꎬ全球遭受干旱影响的总面积将增

长 １５％~４４％[４]ꎬ而世界人口预计将在未来 ５０ 年翻

一番ꎬ粮食需求增加和作物种植面积减小之间的矛

盾日益突出ꎬ因此必须充分利用目前的农业地区ꎬ
同时开发更多的边缘地区以获取更大的产量[５]ꎮ

干旱作为一种多维胁迫ꎬ会引起植物表型、生
理、生化再到分子水平的一系列变化ꎮ 重度干旱可

造成光合作用终止和新陈代谢紊乱ꎬ严重影响植株

的正常生长发育ꎬ最终导致植物死亡[６]ꎮ 遭受干旱

胁迫后ꎬ植物进化表现在干旱条件下防止水分流

失、平衡重要器官的最佳供水、维持细胞水分含量

等在干旱环境下生存的策略ꎬ即植物的抗旱性[７]ꎮ
植物抗旱性包括避旱、御旱和耐旱等在内的多种机

制ꎬ不同的抗旱方式在同一植物体上可以同时存

在ꎬ也能在不同部位同时出现ꎬ植物抗旱方式还随

其所处的生长发育阶段、生理状态及胁迫性质、强
度的变化而变化[８－９]ꎮ 植物抗旱性生理研究有助于

了解植物对干旱胁迫的响应和适应ꎬ发现种间差

异ꎬ为物种抗旱性鉴定提供理论依据ꎮ 研究者们对

干旱环境下植物的生长发育进行了大量研究ꎬ包括

对植物形态特征、生理生化和分子调控等方面的分

析ꎬ以阐明不同植物的抗旱机制[１０－１１]ꎮ 此外ꎬ随着

分子生物学技术的快速发展ꎬ基因组测序、功能基

因组学、遗传标记和基因工程等技术被广泛应用到

植物干旱响应的生化、遗传、分子和信号转导研究

等方面ꎬ来揭示植物干旱响应以及抗旱节水的潜在

机制[１２]ꎮ 从生理和分子水平上对植物性状及其抗

逆机制进行了解有助于进一步提高产量ꎮ 因此ꎬ认
识和理解植物适应干旱胁迫的过程是非常必要的ꎮ

花椒(Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｂｕｎｇｅａｎｕｍ Ｍａｘｉｍ.)是芸香

科花椒属(Ｚａｎｔｈｏｘｙ Ｌ.)植物ꎬ起源于中国ꎬ广泛分

布于中国、日本、印度、韩国等国家ꎮ 通常所说的花

椒指花椒(Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｂｕｎｇｅａｎｕｍ)及花椒原变种、
野花椒(Ｚ.ｓｉｍｕｌａｎｓ)、川陕花椒(Ｚ.ｐｉａｓｅｚｋｉｉ)、竹叶椒

(Ｚ.ａｒｍａｔｕｍ)、青花椒(Ｚ.ｓｃｈｉｎｉｆｏｌｉｕｍ)共 ５ 个种[１３]ꎮ
花椒果皮是重要的烹饪香料和调味品ꎬ还是一种传

统中药ꎬ具有抗炎、镇痛、抗菌和抗病毒等多种生物

功能[１４－１５]ꎻ其富含类黄酮和生物碱ꎬ在食品和药品

领域具有重要的应用价值[１６]ꎮ 花椒广泛种植在干

旱和半干旱地区ꎬ是重要的抗旱、耐瘠薄的水土保

持树种ꎬ可作为国家实施乡村振兴带动广大山区群

众致富的特色经济和油料树种ꎬ具有重要的栽培价

值[１７]ꎮ 受地理条件和天气变化的影响ꎬ花椒产业的

发展受到严重制约ꎮ 长期干旱环境导致花椒生长

不良ꎬ花和果实大量脱落ꎬ其品质、产量和产量稳定

性受到严重影响ꎬ死亡率增加[１８－１９]ꎮ 花椒在应对干

旱胁迫时会启动自身的抵御机制ꎬ如通过调整叶片

和根系的形态结构、启动抗氧化防御系统和渗透调

节机制来适应干旱ꎬ并通过降低气孔导度和蒸腾速

率等来抵抗干旱胁迫[２０]ꎮ
研究花椒响应干旱胁迫的生理生化、分子机理

和调节机制ꎬ挖掘参与响应干旱的功能基因并明确

其作用机理ꎬ可为提高林木水分利用效率及耐旱

性、选育耐旱优良品种提供理论指导ꎮ 本研究主要

从植物响应干旱环境的表型特性、生理生化特性、
分子生物学等方面总结国内外花椒抗旱研究进展ꎬ
探究花椒对干旱的响应和适应机制ꎬ并对研究中可

能存在的问题进行归纳和讨论ꎬ以期为花椒种植产

业发展提供理论参考ꎮ

１　 花椒抗旱表型生理研究

植物的形态特征及生长特性可以直接或间接

反映其抗旱性强弱ꎮ 干旱胁迫下ꎬ植物体内细胞会

在结构、生理及生物化学上发生一系列适应性改

变ꎬ最终表现在生长状况和形态特征上[２１]ꎮ
１.１　 花椒根系对干旱的响应

根系作为植物吸收水分的器官ꎬ其数量、大小、
干质量和生理状况等直接影响作物抗旱性的强弱ꎮ
刘杜玲等[２２] 研究表明ꎬ随干旱胁迫程度的增加ꎬ３
个花椒品种根生物量均有不同程度的下降ꎬ中度胁

迫下ꎬ‘二红袍’ 的根生物量下降最大(５１. １３％)ꎬ
‘大红袍’最小(２８.２８％)ꎻ重度胁迫下ꎬ‘大红袍’根
生物 量 下 降 最 多 ( ６５. ４９％)ꎬ ‘ 二 红 袍 ’ 最 小

(５７.６３％)ꎬ且根茎比均高于对照ꎬ表明干旱胁迫下

‘大红袍’、‘二红袍’花椒光合产物多向地下器官转
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移ꎬ以最大限度地保持植株物质和水分的平衡ꎮ 顶

坛花椒在土质松散、贫瘠荒漠化、保水能力极差的

土壤条件下通过形成发达的侧根和浅根性根系适

应环境ꎬ充分吸收水分[２３]ꎮ 涉县花椒和韩城花椒随

着干旱胁迫程度的增加ꎬ总生物量不断减小ꎬ但根

系干质量占总生物量的比重呈增大趋势[２４]ꎮ 表明

水分胁迫下ꎬ花椒树具有一定的自我调节保护能

力ꎬ光合作用制造的有机物随胁迫的增强而减少ꎻ
严重的干旱对花椒生长发育的限制作用增强ꎬ且影

响其生物量在不同器官之间的分配ꎮ
王渌等[２５]对 ５ 种对花椒根系生长研究发现ꎬ干

旱胁迫下主根生长被抑制ꎬ侧根生长被促进ꎬ但其

数量减少ꎬ根尖数减少、短根数变少、根系平均直径

下降ꎬ其中低抗品种‘大红袍’在干旱胁迫处理后根

系指标变幅相对较大ꎬ但其根尖数和短根数仍显著

高于‘狮子头’、‘朝仓’、‘无刺大红袍’和‘少刺大

红袍’等品种ꎮ 研究发现ꎬ花椒根系活力随着干旱

胁迫的加重呈持续下降的趋势[２６]ꎬ而根系脱落酸

(ＡＢＡ)含量呈增加趋势[２７]ꎮ 这可能是花椒在干旱

下适应性和抗性的综合体现ꎬ过量的 ＡＢＡ 抑制了侧

根原基分生组织的活化ꎬ在保持吸水功能的前提下

减弱了大根系对养分的消耗ꎬ表明花椒在干旱环境

下能够改变根系形态结构来适应和缓解胁迫的影

响ꎬ体现了花椒适应干旱逆境的“开源”策略ꎮ
１.２　 花椒茎叶对干旱的响应

研究表明ꎬ水分胁迫较轻时ꎬ花椒叶片会表现

出光泽度下降、失水萎蔫等现象ꎻ胁迫较重时ꎬ叶片

会变褐、卷曲、干枯直至脱落ꎬ且抗性品种‘狮子头’
的形态性状变化明显小于敏感型‘大红袍’ [１４ꎬ２５ꎬ２８]ꎻ
同时ꎬ花椒苗高、地径生长也受到抑制ꎬ根冠比增

大ꎬ表明干旱条件促使花椒将光合产物较多地分配

到地下部分ꎬ植株通过降低地上部分水分消耗来适

应干旱环境[２２－２３]ꎮ 刘杜玲等[２２] 研究表明ꎬ在中度

和重度干旱胁迫下ꎬ‘大红袍’花椒茎生物量降幅最

大(４３.１２％ꎬ７０.７４％)ꎬ‘豆椒’降幅最小(３１. ６５％ꎬ
５７.２７％)ꎬ‘二红袍’居中ꎬ但均显著低于对照ꎻ随干

旱胁迫程度的增加ꎬ３ 种花椒叶片相对含水量均呈

下降趋势ꎬ其中ꎬ‘二红袍’降幅最大ꎬ‘豆椒’降幅最

小ꎻ在重度胁迫下ꎬ与对照相比ꎬ‘豆椒’、‘二红袍’
和‘大红袍’ 花椒叶片相对含水量分别下降了

１０.１０％、１６.７８％和 ９.５８％ꎬ表明在干旱胁迫过程中ꎬ
‘豆椒’可能通过维持较高的叶片相对含水量以有

效保持叶绿体结构和 ＰＳⅡ功能的完整性ꎬ保证光合

作用的顺利进行ꎬ从而表现出较强的抗旱能力ꎮ 顶

坛花椒(竹叶花椒 Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｒｍａｔｕｍ 变种)在应

对干旱环境时ꎬ植株通过叶片表皮外壁发达的角质

层减少水分向大气散失ꎬ同时叶片退变成小鳞片

状ꎬ部分嫩叶脱落来增强抗旱性[２９]ꎮ 叶片作为水分

消耗的重要器官ꎬ其在干旱胁迫条件下的变化是植

物维持体内水分平衡的重要表现ꎬ表明干旱环境下

花椒能通过减少叶片数和减小叶面积来降低蒸腾

速率ꎬ维持叶片及植株体内相对高的含水量ꎬ增强

适应性ꎬ体现了花椒适应干旱逆境的“节流”策略ꎮ
茎叶的解剖结构能直观反映植物对逆境的响

应ꎬ判断其抗性[３０]ꎮ 容丽等[３１] 在地表干旱缺水的

喀斯特山区研究发现ꎬ顶坛花椒叶片解剖结构表现

出栅栏组织排列紧密、栅栏细胞长柱形的旱生类

型ꎮ 前人对干旱环境下根茎叶形态解剖的研究多

集中于一些园艺作物[３２] 和农作物[３３]ꎬ关于花椒茎

叶响应干旱的研究多集中于外部形态变化ꎬ对其解

剖特性相关研究较少ꎮ

２　 花椒抗旱生理生化研究

２.１　 花椒水分代谢对干旱的响应

目前对干旱胁迫下花椒水分利用效率的研究

较多通过叶片 ＷＵＥ 揭示植株内在耗水机制ꎮ 种培

芳等[２６]通过瞬时水分利用效率(Ｉｎｓｔａｎｔ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆ￣
ｆｉｃｉｅｎｃｙꎬＷＵＥＩ )、长期水分利用效率 ( Ｌｏｎｇ － ｔｅｒｍ
ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙꎬＷＵＥＬ)、稳定碳同位素比率(δ１３

Ｃ)揭示了花椒水分利用效率与干旱胁迫的关系ꎬ结
果表明花椒在干旱胁迫下叶片气孔导度下降ꎬ光合

速率和蒸腾速率随之降低ꎬ且蒸腾速率下降速度大

于光合速率ꎬ使其水分利用效率升高ꎬ减缓了胁迫

引起的生物量下降ꎬ从而提高植株对干旱逆境的适

应性ꎻ随水分胁迫的加剧ꎬδ１３Ｃ 与 ＷＵＥＬ间的正相关

性越来越显著ꎬ表明干旱胁迫下高 δ１３Ｃ 值是评定花

椒高 ＷＵＥ 的可靠指标ꎮ 刘淑明等[３４]对不同品系花

椒水分利用的研究表明ꎬ与正常水分处理相比ꎬ重
度干旱胁迫条件下ꎬ抗性花椒品种‘小红冠’和敏感

品种‘美凤椒’ＷＵＥ 分别提高了 ２６.３％和 １２.２％ꎬ蒸
腾耗水量分别降低了 ６５.５％和 ５１.８％ꎬ表明‘小红

冠’花椒可能通过关闭气孔、降低蒸腾耗水提高

ＷＵＥ 以获得较多的生长量来适应干旱条件ꎬ这与 Ｌｉ
等[３５]研究结论相一致ꎬ即耐旱性较强的品种表现出

高水分利用效率的特点ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[７] 研究表明ꎬ干
旱条件下具有高ＷＵＥ 的植物通常具有较高的产量ꎮ
因此ꎬ在水分限制条件下ꎬ植物水分利用效率提高

是花椒抗旱性强的重要表现ꎬＷＵＥ 可以作为花椒抗

旱育种研究的一个重要指标ꎮ
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２.２　 花椒光合系统对干旱的响应

干旱胁迫导致植物叶片失水ꎬ进而影响叶绿素

的生物合成ꎬ并促进已合成的叶绿素分解ꎮ Ｈｕ
等[１７]对干旱胁迫下 ２ 个不同抗性花椒品种的研究

发现ꎬ胁迫降低了叶片叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ、总叶绿素

和类胡萝卜素的含量ꎬ可能是其加速了叶绿体的降

解并抑制了叶绿素的合成[２２]ꎬ也可能是胁迫下类囊

体膜上产生较多的活性氧(ＲＯＳ)破坏了光合色素

所致[７ꎬ３６]ꎻ该研究还表明ꎬ在胁迫后期抗性品种‘汉
椒’叶片叶绿素含量降幅小于敏感型品种‘凤椒’ꎬ且
前者叶绿素含量及光合速率高于后者ꎮ 刘玲[３７]和王

渌等[２５]也得出了相似的研究结论ꎬ表明不同基因型

品种对干旱逆境的响应不同ꎬ通过保持较高的叶绿素

含量提高光合效率ꎬ以为其提供更多的光合产物可能

是抗性品种应对干旱逆境的一种策略ꎮ
光合作用受水分、ＣＯ２浓度和光照等多种因素

的影响ꎬ且其对水分亏缺高度敏感ꎬ受到水分胁迫

后通常会减弱[３８]ꎮ 研究表明ꎬ在不同胁迫阶段ꎬ不
同品种花椒叶片光合作用受气孔及非气孔因素影

响不同[１３－１４]ꎬ降幅主要取决于胁迫的程度和其耐旱

能力[３９]ꎮ 刘杜玲等[２２]研究认为轻度胁迫不影响花

椒叶片气孔正常开放ꎻ随干旱胁迫的加剧ꎬ花椒叶

片光合速率(Ｐｎ)、蒸腾速率(Ｔｒ)、气孔导度(Ｇｓ)均
逐渐降低ꎬＣ ｉ显著上升[４０]ꎮ 王渌等[２５] 对 ５ 个花椒

品种的研究发现ꎬ弱抗性品种‘大红袍’在持续干旱

下 Ｇｓ和 Ｃ ｉ逐渐升高ꎬ非气孔因素导致 Ｐｎ和 Ｔｒ下降ꎻ
而强抗性品种‘狮子头’在干旱胁迫前期 Ｇｓ增大ꎬＣ ｉ

先增后降ꎬ说明胁迫前期 Ｐｎ降低可能是气孔因素和

非气孔因素共同导致的ꎬ胁迫后期 Ｃ ｉ升高ꎬ气孔限

制值( Ｌｓ)降低ꎬ主要受非气孔因素限制ꎮ 综上所

述ꎬ对于抗旱性相对较强的花椒品种ꎬ胁迫(轻度干

旱和中度干旱)前期可能主要通过气孔限制使其光

合速率降低ꎬ后期非气孔限制因素占主导ꎻ抗旱性

相对较弱的花椒品种ꎬ光合速率则较早受非气孔因

素限制ꎮ 表明不同花椒品种光合速率的限制因素

在胁迫过程中是变化的、非单一性的ꎮ Ｈｕ 等[１７] 则

有不同的观点ꎬ其认为干旱通过气孔性和非气孔性

两种途径同时导致花椒叶片光合作用下降ꎮ 在气

孔性途径中ꎬ干旱诱导 ＡＢＡ 积累并激活 ＡＢＡ 信号ꎬ
导致气孔关闭ꎬＣ ｉ降低ꎬＴｒ受到抑制ꎻ在非气孔性途

径中ꎬ干旱诱导的 ＡＢＡ 信号传递到 ＴＦ 蛋白ꎬ转录因

子通过调控叶绿素代谢相关基因和 ＬＣＨ 蛋白编码

基因的表达影响光能捕获和转化效率ꎮ
叶绿素荧光参数能够反映植物叶片在逆境条

件下 ＰＳⅡ对光能的吸收、传递、利用与分配[４１]ꎮ 谢

芳等[４２]对花椒幼苗干旱处理后发现ꎬ其叶片 Ｆｖ / Ｆｍ

和 ＥＴＲ 均显著下降ꎬ与 ＣＫ 相比分别下降了 １０％和

８４％ꎻ在贵州喀斯特生境下ꎬ花椒树叶片表现出相对

较高的 Ｆ０、Ｆｍ和 ＰＳＩＩ 电子传递活性ꎬ表明其光合作

用的碳同化能力和光能利用率较强ꎬ促进了叶片光

能的利用ꎬ以应对干旱高热的地域环境[４３]ꎮ 关于花

椒叶绿素荧光参数响应干旱胁迫的系统研究报道

相对较少ꎬ有待进一步探究ꎮ
２.３　 花椒渗透调节物质对干旱的响应

渗透调节(ＯＡ)是植物的一种抗旱生理机制ꎬ
其关键是植物细胞内溶质的主动积累[４４]ꎬ包括无机

离子(Ｋ＋、Ｎａ＋、Ｃｌ－等)和有机物(可溶性糖(ＳＳ)、脯
氨酸(Ｐｒｏ)、可溶性蛋白(ＳＰ)等) [４５]ꎮ

干旱胁迫下ꎬ花椒通过积累叶片中 Ｐｒｏ、ＳＳ、ＳＰ
等有机物参与渗透调节ꎮ 有研究表明ꎬ花椒幼苗在

持续干旱胁迫下叶片 Ｐｒｏ 含量可达对照的 ２ 倍

多[２４]ꎬＳＳ 含量可达对照的 ６ 倍多ꎬ表明花椒能通过

Ｐｒｏ、ＳＳ 的积累来降低细胞渗透势ꎬ增加干旱条件下

根系的吸水量和细胞内水分的保留ꎬ维持一定的膨

压ꎬ从而保持细胞生长、气孔开放和光合作用等生理

过程的正常进行ꎬ增强植株抵抗力[４６]ꎮ 且抗旱性越

强的品种渗透调节物质积累量越高ꎬ变化速度越

快[２７ꎬ４７]ꎮ ＳＰ 会给细胞内的束缚水提供一个结合衬

质ꎬ以增加植物组织束缚水含量ꎬ提高细胞的保水力ꎬ
有脱水保护剂的作用[４８]ꎮ 轻度胁迫时花椒体内 ＳＰ
含量减少ꎬ中度和重度胁迫时则增加ꎬ表明在胁迫过

程中ꎬ花椒可能通过合成新的蛋白质提高 ＳＰ 水平来参

与渗透调节[２２ꎬ４９]ꎬ以适应干旱环境ꎮ 无机离子对于植

物生长、酶平衡和渗透调节等方面有重要作用[５０]ꎮ 车

家骧等[２９]研究表明ꎬ在干旱胁迫下ꎬ花椒细胞内 Ｃａ２＋可

作为第二信使传递干旱信号ꎬ调节干旱胁迫导致的生

理反应ꎻ盐胁迫下花椒根部积累 Ｎａ＋优先于叶片ꎬ使
Ｎａ＋保留在根部ꎬ减轻了其对地上部分的毒害[５１]ꎮ
２.４　 花椒抗氧化系统对干旱的响应

植物受到干旱胁迫会产生过量 ＲＯＳꎬ导致膜脂

质过氧化等ꎬ最终使细胞膜系统受损ꎻ而 ＲＯＳ 又可

作为信号分子激发植物体内抗氧化防御系统(酶促

系统与非酶促系统)ꎬ引发一系列下游反应[５２]ꎮ
干旱胁迫下花椒抗旱性和受伤害程度与抗氧

化酶活性变化密切相关ꎬ前人主要通过超氧化物歧

化酶 ( ＳＯＤ)、 过氧化物酶 ( ＰＯＤ)、 过氧化氢酶

(ＣＡＴ)等活性的变化对花椒活性氧清除系统与抗

旱性关系进行研究[２４ꎬ５２－５３]ꎮ 干旱胁迫下ꎬ花椒幼苗

叶片 ＳＯＤ、ＰＯＤ、ＣＡＴ 活性和 Ｈ２ Ｏ２ 含量均显著增

大[２７]ꎬ但在重度胁迫下 ＳＯＤ 活性下降ꎬ胁迫后期
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Ｏ—
２ 产生速率也显著增加ꎬ且表现出抗性品种的 ３ 种

酶活性高于敏感品种ꎬＨ２ Ｏ２、Ｏ—
２ 含量低于敏感品

种[２４ꎬ２６ꎬ５４]ꎮ 表明花椒在干旱胁迫下能通过保持相

对较高的 ＳＯＤ 催化 Ｏ—
２ 发生歧化反应生成 Ｏ２ 和

Ｈ２Ｏ２ꎬ在一定程度上阻断氧自由基对细胞的损害ꎻ
而较高的 ＣＡＴ 和 ＰＯＤ 活性可进一步清除 Ｈ２Ｏ２ꎬ使
自由基维持在较低水平以保护细胞[５５]ꎬ进而增强其

抗旱性ꎮ 干旱环境下ꎬ植物组织的丙二醛(ＭＤＡ)水
平经常被作为氧化应激的指标[５６]ꎮ 有研究表明ꎬ持
续干旱胁迫下ꎬ花椒叶片的 ＭＤＡ 含量整体呈上升

趋势ꎬ表明植株细胞受到氧化损伤[２５]ꎻ且不同品种

之间差异显著ꎬＭＤＡ 含量较低的品种表现出较高的

抗氧化酶水平和渗透物质积累量ꎬ其 ＲＯＳ 解毒代谢

也相应增强ꎬ而 ＭＤＡ 含量较高的品种表现出相对

较低的抗氧化酶活性和渗透物质含量[２７ꎬ４９]ꎮ
２.５　 花椒内源激素对干旱的响应

植物激素平衡的变化可能对植物获得更高的

抗胁迫能力有重要作用[５７]ꎮ Ｆｅｉ 等[３０] 研究表明ꎬ更
高的 ＡＢＡ 转移效率和更高的 ＡＢＡ 积累可能有助于

提高花椒耐旱性ꎮ 干旱胁迫下ꎬ花椒 ＷＲＫＹ 转录因

子参与了茉莉酸( ＪＡ)、水杨酸(ＳＡ)和乙烯信号通

路ꎬ且 ＺｂＷＲＫＹ 转录因子在干旱胁迫中的作用依赖

于 ＪＡ 信号通路中的调控网络中心ꎬ其中ꎬＺｂＷＲＫＹ３３
能够直接结合乙烯合成前体基因 ＡＣＳ６ꎬ促进乙烯合

成[５８]ꎮ 表明花椒内源激素可能通过激活转录因子

(ＴＦｓ)来调节下游基因的表达和植物生理反应ꎬ以
应对干旱的不利影响ꎮ

前人对花椒响应干旱胁迫的研究主要集中于

形态及生理生化方面ꎬＨｕ 等[２７] 首次通过多组学手

段从形态特征、生理指标到转录组和代谢组对干旱

胁迫下‘汉椒’和‘凤椒’进行了综合分析ꎬ并提出了

花椒的耐旱模型ꎬ得到了大量耐旱相关的候选基

因ꎻ利用 ＵＰＬＣ－ＭＳ / ＭＳ 技术研究发现干旱胁迫提

高了花椒叶片氨基酸营养水平ꎬ并通过 ＷＧＣＮＡ 分

析鉴定出 ３ 个氨基酸合成相关基因 ＦＢＡ３、ＤＥＬＴＡ－
ＯＡＴ、ＰＲＯＣ 和 １５ 个 ＴＦ 基因ꎬ这些基因可能参与干

旱条件下花椒叶片氨基酸的生物合成[５９]ꎮ Ｈｕ
等[１７]提出了干旱胁迫下花椒光合作用的模型ꎬ确定

了花椒在干旱胁迫下 ＡＢＡ 信号转导相关基因、ＬＣＨ
编码基因和叶绿素代谢基因以及 ７ 个可能在干旱条

件下调控光合作用的 ＴＦ 基因ꎮ

３　 花椒抗旱基因工程研究

近年来ꎬ应用基因工程技术使抗旱调节基因

(转录因子、蛋白酶基因)、抗旱功能蛋白基因(ＬＥＡ

蛋白基因、甜菜碱合成酶基因等)过表达是提升植

物耐旱性的有效途径之一ꎬ已成为植物抗逆基因工

程的研究热点和重要研究方向ꎮ
有研究表明ꎬ干旱胁迫下ꎬ转录因子(ＴＦ)与胁

迫相关基因启动子区域的顺式作用元件特异性结

合ꎬ改变整个基因级联ꎬ调控胁迫响应基因的表达ꎬ
增强植物的耐旱性[６０]ꎮ 花椒在 ＰＥＧ－６０００ 胁迫下

１２ 个 ＺｂＷＲＫＹ 转录因子显著上调ꎬ其中响应干旱最

强烈的转录因子 ＺｂＷＲＫＹ３３ 可能直接与乙烯合成前

体基因 ＡＣＳ６ 结合ꎬ促进乙烯合成并与乙烯激活蛋

白释放信号结合ꎬ激活下游一系列冷应激和渗透应

激反应基因ꎬ参与花椒的抗旱过程[５８]ꎮ Ｈｕ 等[１７] 对

干旱胁迫下 ２ 个不同抗性(抗旱型和旱敏型)的花

椒品种研究发现ꎬ１９ 个与光合作用相关基因表达水

平均下降ꎬ其中 ＷＲＫＹ６、ＷＲＫＹ３３、ＷＲＫＹ４８、ＢＺＩＰ２３、
ＧＢＦ４、ＩＤＤ１、ＳＣＬ１４ 被鉴定为干旱条件下调控光合

作用的重要转录因子基因ꎬ表明相关基因表达水平

的高低可能会决定光合作用的效率ꎬ从而影响品种

抗旱性强弱ꎮ
研究表明ꎬ花椒在干旱胁迫下通过调控代谢途

径、合成代谢物和产生植物激素应对干旱胁迫[２７]ꎮ
Ｆｅｉ 等[３０]通过转录组分析揭示了 １０ 个响应花椒干

旱的长链非编码 ＲＮＡ(Ｉｎｃｒｎａ)可能参与调控线粒体

和叶绿体的膜稳定性ꎬ帮助维持光合作用和呼吸作

用正常运行ꎬ并激活茉莉酸 ( ＪＡ)、 ＡＢＡ、生长素

(ＩＡＡ)、乙烯(ＥＴ)、赤霉素(ＧＡ)和 ＭＡＰＫ 信号通路

以提高花椒的抗旱性ꎮ 此外ꎬ干旱逆境下ꎬＲＯＳ 大

量积累并作为一种次级信号ꎬ通过激素信号转导和

ＭＡＰＫ 信号转导激活相应的转录因子ꎬ进而激活下

游基因的表达ꎬ导致包括戊糖磷酸途径(ＰＰＰ)强度

增强、抗氧化酶活性增加、渗透物质和代谢物(氨基

酸及其衍生物)的积累、热休克蛋白(ＨＳＰ)的合成

以及 ＡＢＡ 和油菜素内酯(ＢＲ)的产生和信号转导加

快等在内的一系列干旱反应ꎬ都可能促进花椒抗旱

能力的提升[２７ꎬ４９]ꎮ

４　 花椒抗旱性主要评价方法

抗旱性是植物形态、生理生化和原生质特性等

控制的综合性状ꎬ单一指标无法很好地反映植物的

抗旱性ꎬ通过多个指标进行综合抗旱性评价更为可

靠ꎬ此外评价方法不同ꎬ结果也会有差异[６１]ꎮ 因此ꎬ
应根据不同的研究目的与指标体系筛选最适合的

林木抗旱性评价方法ꎮ 当前花椒抗旱性评价中应

用较多的方法有隶属函数法、主成分分析法、聚类

分析法等ꎮ
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４.１　 隶属函数法

隶属函数法采用 Ｆｕｚｚｙ 中隶属函数的方法依据

树种各抗旱指标的隶属函数平均值评定抗旱性ꎬ值
越大ꎬ说明植物控水能力和耐旱能力越强[６２]ꎮ 陈红

林等[２４]采用隶属函数法得出 ５ 种不同品系花椒的

抗旱性表现依次为韩城花椒>涉县花椒>秦安花椒>
循化花椒>凤县花椒ꎻ刘杜玲等[２２] 得出‘豆椒’的抗

旱性强于‘二红袍’和‘大红袍’ꎻ王渌等[２５] 采用叶

绿素含量、ＭＤＡ 含量、Ｐｎ、Ｔｒ、ＷＵＥ、Ｇｓ、Ｃｉ共 ７ 个指标

的隶属函数加权平均值评价了 ５ 种花椒的抗旱性ꎬ抗
性表现为‘狮子头’>‘无刺大红袍’ >‘朝仓’ >‘少刺

大红袍’>‘大红袍’ꎬ且各指标的平均权重均大于０.１ꎬ
表明选取的评价指标与花椒的抗旱性密切相关ꎮ
４.２　 主成分分析法

主成分分析法是将多个彼此具有相关性的指

标转换为新的少数独立的综合指标ꎬ并将给定的一

组相关变量通过线性转成另一组不相关变量ꎬ依次

递减进行重新排序[６３]ꎬ能较为客观地反映实际情

况ꎮ 王纪辉等[４９] 利用主成分分析研究表明ꎬＰＯＤ
活性、ＭＤＡ 含量、相对含水量、叶绿素含量、ＳＰ 含量

与竹叶花椒(Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ａｒｍａｔｕｍ)耐旱性关系密

切ꎬ可作为评价其耐旱性的指标ꎻ孙超凡[６４] 通过主

成分分析综合得分法和隶属函数分析法评价了包

括花椒在内的 ４ 种小乔木的抗旱性ꎬ得出一致结论ꎮ
４.３　 聚类分析法

聚类分析法将特征元素的标准化处理结果以

平方欧氏距离为度量准则、以组间连结法(Ｂｅｔｗｅｅｎ￣
ｇｒｏｕｐ ｌｉｎｋａｇｅ)为组群合并准则对测定指标进行归

类ꎬ也可以通过林木的抗旱能力对试验树种进行归

类[６５]ꎮ 刘玲[３７]利用所测定的抗旱生理生化指标的

隶属函数值对 １０ 种花椒进行欧氏距离聚类分析ꎬ并
综合各品种隶属函数值对不同品种花椒进行了抗

旱性评价ꎮ 张俊佩[６６] 以喀斯特地区包括花椒在内

的 ２０ 个特有乔、灌树种为材料ꎬ研究了人为模拟和

自然干旱胁迫下不同植物的水分、光合生理和生物

产量等适应策略ꎬ通过生理指标的量化比较和聚类

分析ꎬ对其抗旱能力和抗旱机理做出判断和评价ꎮ
４.４　 灰色关联度分析法

灰色关联度分析法根据数列的可比性和相似

性ꎬ分析系统内部主要因素之间的相关程度ꎬ确定

相关程度最大的因素[６７]ꎮ 种培芳等[２６] 利用灰色关

联分析法对包括花椒在内的 ５ 个经济林树种的 １０
个主要生理指标和抗旱性的关系进行了研究ꎬ提出

Ｐｒｏ、ＣＡＴ、ＳＳ、ＳＰ、ＭＤＡ 和细胞膜透性可作为抗旱性

鉴定的依据ꎬ而这 ６ 个指标属于渗透调节物质、酶活

性系统和质膜过氧化 ３ 个体系ꎬ充分反映了 ５ 个经

济林树种对干旱胁迫的适应性机制ꎮ 但其涉及的

评价指标仅为生理生化性状ꎬ未涉及农艺、基因性

状ꎮ 因此ꎬ将花椒抗旱性相关的农艺性状、生理生

化性状、基因性状等置于灰色系统中共同进行灰色

关联度分析ꎬ分析其与抗旱指数的关联度ꎬ明确花

椒抗旱能力的根本决定因素ꎬ在花椒抗旱种质评价

和品种选育中加强选择与利用ꎬ以提高抗旱品种和

指标选择的效率和准确性ꎮ
综上ꎬ隶属函数法和主成分分析法在花椒抗旱

性综合评价时运用较多ꎬ但在实际应用中因各指标

重要程度不尽相同而存在一定局限性ꎮ 采用主成

分分析法或主成分因子分析后再进行隶属函数加

权或灰色关联度分析可筛选反映花椒耐旱性的主

要指标ꎬ并排除影响较小的参数ꎬ使评价结果更接

近实际情况ꎮ 前人主要针对花椒幼苗阶段抗旱性

进行评价ꎬ由于植物不同生长发育时期抗旱性存在

一定差异ꎬ因此ꎬ可进一步对花椒不同生长发育阶

段的抗旱性进行研究ꎬ并探索应用更简单、更精确

以及适用性更好的评价方法ꎬ以期获得更为全面、
系统的抗旱性评价ꎮ

５　 研究展望

花椒是我国特色的经济林木树种ꎬ因干旱导致

的生长发育不良、低产、低质等现象已成为花椒生

产当前面临的主要问题ꎮ 目前学者在花椒的形态、
生理、细胞、分子水平等方面对干旱的响应做了大

量研究ꎬ并进行了抗旱品种的筛选ꎮ 但由于研究年

限较短且多为人为控制性试验ꎬ控制周期短、研究

材料差异大ꎬ同时大田条件多变ꎬ相关理论方法、指
标数据难以在生产实践中应用ꎮ 因此ꎬ通过开展自

然条件下花椒对干旱抗性响应的研究并建立系统的

抗旱性鉴定评价方法体系ꎬ同时结合多组学手段开展

花椒抗旱机制研究对当前花椒生产具有重要意义ꎮ
５.１　 深入探究花椒响应干旱的生理生化机制

在自然环境下研究植物抗性响应ꎬ结果更接近

其真实水平ꎮ 关于花椒抗旱性的研究报道多为其

在短期内盆栽等人为控水措施下的胁迫反应ꎬ鲜见

自然干旱条件下花椒抗旱性的动态周期变化及抗

旱性形成的研究ꎮ 叶片形态和解剖结构特征被认

为最能体现环境因子的影响及植物对环境的适应

性[６８]ꎬ结构是功能的基础ꎬ结构的差异和变化会影

响生理功能ꎮ 因此ꎬ通过光镜 ( ＬＭ)、扫描电镜

(ＳＥＭ)和透射电镜(ＴＥＭ)等设备ꎬ采用石蜡切片、
树脂包埋块半薄 /超薄切片等方法从根、茎、叶组织
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解剖结构、表皮微形态变化特征分析揭示花椒抗旱

机理尤为必要ꎮ 植物叶绿素荧光参数与光合作用

的各个反应过程紧密相关ꎬ叶绿素荧光动力学参数

的变化可反映出干旱胁迫对光合作用的影响ꎬ是研

究植物光合生理与逆境胁迫的内在探针[６９]ꎮ 因此ꎬ
探究植株叶绿素荧光参数及其在胁迫下的响应特

征ꎬ结合光合、生理等指标进一步明晰花椒的抗旱

机理ꎬ对于完成不同胁迫程度下抗旱等级的识别、
耐旱品种的选育及生态环境建设具有重要意义ꎮ
花椒是我国发展林下经济的重要树种ꎬ通过探索不

同农林间作模式对花椒抗旱性的影响寻求最佳的

栽培管理模式ꎬ既有利于缓解环境变化对花椒的不

良影响ꎬ又能助力实现农林业可持续发展ꎮ
５.２　 建立系统的花椒抗旱性鉴定评价体系

植物的抗旱能力需要依据相关的抗旱指标进

行鉴定和评价ꎮ 目前研究中ꎬ针对花椒的系统抗旱

鉴定评价体系仍不够完善ꎮ 由于品种的多样性和

生理生化过程的复杂性ꎬ以及外界环境条件的多变

性ꎬ花椒响应干旱胁迫的措施也多种多样ꎮ 同时ꎬ
花椒的抗旱性是极其复杂的数量性状ꎬ对其全生育

期抗旱性进行鉴定评价ꎬ需将生长发育、外部形态、
生理生化、产量和抗旱功能基因、干旱诱导蛋白等

鉴定评价指标相结合ꎬ还需引入先进的仪器设备和

科学的分析方法ꎬ从而提高抗旱鉴定评价体系的准

确性和科学性ꎮ
５.３　 运用多组学手段开展花椒抗旱机制研究

目前ꎬ国内外对植物抗旱机制的研究重心已逐

渐由单一的生理生化层面转移到分子生物学及两

者相结合论证的层面ꎬ但关于花椒分子水平上的抗

旱机制研究较少ꎮ 在花椒抗旱基因方面ꎬ分离并鉴

定的干旱抗性基因较少ꎬ加之植物抗旱性是由多基

因控制的综合性状ꎬ因此需要结合转录组学、蛋白

质组学、代谢组学、表型组学、表观遗传学、相互作

用组学等多“组学”研究结果交联胁迫条件下的调

控网络和信号网络ꎬ确定主效基因ꎬ研究蛋白互作

模式ꎬ探究干旱与其他环境因子复合胁迫对花椒生

长发育的影响ꎻ同时ꎬ开展花椒自身抗旱能力改良

的研究ꎬ如抗旱分子标记、抗旱基因的选择及表达、
高光效基因型的筛选和利用、逆境信号传导、抗旱

蛋白的挖掘等ꎬ在分子水平上综合分析其抗旱机

制ꎬ培育优质耐旱新品种ꎮ
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